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В работе представлен расчёт изменения состояния экосистемы шельфа в условиях биологичес-
кого загрязнения на основе математической модели годового цикла её основных параметров. В
качестве примера выбран район Северного Каспия, в качестве биологического загрязнения – воз-
действие чужеродных для экосистемы видов на примере вселенца гребневика Mnemiopsis leidyi. С
помощью математической модели экосистемы шельфа на фоне рассчитанного ранее годового цик-
ла основных пелагических параметров экосистемы была проведена декомпозиция модели с учётом
нового блока, отвечающего за функционирование вселенца – гребневика. Расчёты для трёх задан-
ных вариантов внешних условий показали работоспособность модели для решения задач перестройки
структуры экосистемы и прогноза последствий присутствия агрессивного вселенца.
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Введение
В последние десятилетия в связи с быстрой

и резкой сменой состояния шельфовых аквато-
рий, подверженных антропогенным воздей-
ствиям, выделилась проблема перестройки тро-
фической структуры экосистем, обусловленная
вселением и функционированием чужеродных
видов. Такие процессы инвазии происходят как
во внутренних морях (Чёрное, Азовское, Кас-
пийское [Шиганова и др., 2001; Умербаева и др.,
2012]), так и в Арктических акваториях [Мати-
шов и др., 2011] и в других районах Мирового
океана, что приводит к сокращению биоразно-
образия, нарушению устойчивости экосистем
и истощению пищевых ресурсов водоёма. При
рассмотрении вселенцев в качестве биологи-
ческого загрязнения особое значение приобре-
тает прогноз состояния шельфовых экосистем
и оценка экологического риска в их присут-
ствии [Соловьева, Лобковский, 2015]. Исследо-
вание этой проблемы необходимо проводить
всеми известными методами, включая полевые

и дистанционные наблюдения, а также мате-
матическое моделирование на основе экоси-
стемного подхода [Беляев, Кондуфорова (Со-
ловьёва), 1990; Лобковский, Соловьёва, 2008;
Соловьёва, 2016].

В настоящей работе с помощью математи-
ческой модели исследовалось состояние эко-
системы Северного Каспия при условии все-
ления и функционирования в ней гребневика
Mnemiopsis leidyi. В связи с важностью этого
региона Каспия, особенно для России, были
проведены специальные модельные расчёты
по влиянию загрязнений, поступающих из
рек, и воздействию вселенца гребневика
Mnemiopsis leidyi на экосистему Северного
Каспия.

Гребневик Mnemiopsis leidyi был впервые
обнаружен в Среднем Каспии в ноябре 1999 г.
[Шиганова и др., 2001]. Позже с помощью
генетического анализа установлено, что он
был занесён из Чёрного моря, а в Чёрное
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море – из прибрежных вод Флориды с баллас-
тными водами нефтеналивных танкеров, кур-
сирующих через Волго-Донской канал
[Ghabooli, Shiganova et al., 2010].

Наблюдаемый ежегодный занос мнемиопси-
са из Южного через Средний в Северный Кас-
пий и колоссальное возрастание биомассы и
численности гребневика в нём в летне-осен-
ний период затрагивают все трофические
уровни от продуцентов до консументов, ока-
зывая в конечном счёте негативное влияние на
состояние биоресурсов моря. Отмечено, что с
развитием и увеличением биомассы гребневи-
ка произошло изменение численности и био-
массы фитопланктона, резкое уменьшение
численности и биомассы зоопланктона, сокра-
щение их видового разнообразия, снижение
численности анчоусовидной и большеглазой
кильки и других рыб планктофагов, и, как
следствие, сокращение запасов ценных осет-
ровых видов рыб [Шиганова и др., 2003;
Shiganova et al., 2004]. Развитие гребневика
сопровождается воздействием не только на
биоту моря, но также и на абиотические про-
цессы: например, увеличивается скорость
трансформации биогенных веществ в водоёме
и их содержание. Учесть множество процес-
сов различного генезиса и большое количество
параметров экосистемы помог опыт предыду-
щих исследований с помощью математичес-
кой модели экосистем Чёрного и Каспийского
морей [Беляев, Кондуфорова (Соловьёва),
1990; Соловьева, 2016; Лобковский, Соловье-
ва, 2008; Соловьева, Лобковский, 2008а, 2008б;
Соловьева, Лобковский, 2015].

Материал и методы

Район работ
Северный Каспий по географическому по-

ложению, морфологии, конфигурации дна,
солевому и температурному режимам, водно-
му балансу и биологической продуктивности
резко отличается от других частей моря. Яв-
ляясь мелководным районом, он содержит не-
многим более 1% общего объёма воды, но его
суммарный годовой сток рек составляет более

88% всего стока речных вод в Каспии [Умер-
баева и др., 2012]. Более 80% биогенного и
органического вещества поступает в его север-
ную часть со стоком Волги. Рыбопродуктив-
ность Северного Каспия в 15 раз выше, чем в
других районах моря, а рыбные уловы состав-
ляют 80–90% от уловов всего Каспия [Иванов,
Сокольский, 2000].

Материал
Для математического моделирования состо-

яния основных параметров экосистемы Север-
ного Каспия, проведения численных экспери-
ментов, анализа полученных результатов ис-
пользовались данные полевых наблюдений и
их анализ Шигановой и др. [2003], Shiganova
et al. [2004], Ивановым и Сокольским [2000],
Умербаевой и др. [2012].

Методы
Получить достаточно достоверный прогноз

последствий биологических загрязнений для
состояния экологической системы шельфа
Каспия по отдельным её компонентам доволь-
но затруднительно. Необходимо рассматривать
экосистему и её реакцию на появление чуже-
родных видов в целом. В качестве инструмен-
та исследований была использована модель
экосистемы шельфа [Беляев, Кондуфорова
(Соловьёва), 1990], имеющая блочную трёху-
ровневую структуру. На первом уровне моде-
лирования учитываются отдельные процессы.
Чаще всего они устанавливаются эмпиричес-
ки. Это выражения для законов гидромехани-
ки, оптики, термодинамики, закономерности
химических процессов, фотосинтеза, измене-
ние биомассы организмов. Взаимодействие
процессов представлено моделями второго
уровня: гидротермодинамический блок (ГТД),
гидробиологический блок (ГБ) и гидрохими-
ческий блок (ГХ). Возможность моделировать
экологические процессы появляется только с
помощью модели третьего уровня, которая
объединяет модели второго уровня в замкну-
тую систему. Реальный объект описывается
моделью не одного какого-либо уровня, а
иерархической последовательностью моделей,
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описывающих реальную систему с возраста-
ющей степенью приближения к её свойствам
[Беляев, Кондуфорова (Соловьёва), 1990].

На первом этапе для решения задачи про-
гнозирования последствий вселения чужерод-
ных видов проводилось моделирование основ-
ных агрегированных параметров экосистемы,
характерных для шельфовых вод Северного
Каспия. В качестве таких параметров были
использованы биомассы фитопланктона U1,
зоопланктона U3, водорослей макрофитов U2,
рыб U7, концентрации биогенных элементов –
соединений азота U4 и фосфора U5, концент-
рации взвешенного и растворённого органи-
ческого вещества U6. Постановка задачи мо-
делирования экологической системы шельфа
была дана в работе [Беляев, Кондуфорова (Со-
ловьёва), 1990]. По адаптированной для Север-
ного Каспия модели проводились расчёты для
всех семи компонент модели экосистемы [Со-
ловьёва, Лобковский, 2008б; Соловьёва, 2016].
В настоящей работе проведена декомпозиция
модели. В неё был включён блок хищного зоо-
планктона U8, что имитирует присутствие в
экосистеме гребневика Mnemiopsis leidyi. На
фоне годовой динамики всех семи основных
параметров экосистемы была рассчитана го-
довая динамика биомассы гребневика U8.

Биологическими процессами, учитываемы-
ми в модели экосистемы шельфа, являются
процессы трансформации веществ при про-
хождении ими трофических уровней. Обычно
во всех работах, посвящённых динамике био-
массы биологических видов, последняя обыч-
но описывается дифференциальными уравне-
ниями 1-го порядка, правая часть которого
состоит из членов, относящихся к процессам
ассимиляции, дыхания, отмирания и выедания
консументами более высоких трофических
уровней [Беляев, Кондуфорова (Соловьёва),
1990]:

 (1).

где первое слагаемое справа обусловлено внут-
ренними взаимодействиями в системе, aik –
коэффициенты, отвечающие за эти взаимодей-
ствия, uk и Ui – основные компоненты экосис-
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темы, а Fi – обусловлено влиянием внешних
границ. При этом основной зависимостью,
включаемой в модель при учёте этих процес-
сов, является зависимость скорости образова-
ния вещества соответствующей компоненты Vi
от влияющих на неё факторов [Беляев, Кон-
дуфорова, 1990]: Vi = Vi(X1,…, Xn, T, L), где Xj
– концентрация j-го вещества; T – температу-
ра; L – освещённость водной среды. Если
вклад факторов можно считать аддитивным,
выражение для Vi представляется в виде

 ( , , )i ij j
j

V V X T L  .
Для фитопланктона (первое слагаемое урав-

нения (1)) учитывается следующий коэффици-
ент [Беляев, Кондуфорова (Соловьёва), 1990;
Соловьева, 2016]:

 11 1 61 1( )a П M E T    (2).
П1 скорость фотосинтеза фитопланктона,

определяемая по принципу Либиха:
 ),,min( 1514101 ПППП  . где П10, П14, П15 –

скорости фотосинтеза, лимитируемые соответ-
ственно освещённостью солнечным светом,
концентрациями биогенных соединений азо-
та и фосфора. В экспериментах обычно уста-
навливается число делений клеток фитоплан-
ктона в сутки, то есть константа деления кле-
ток – kij, где j = 0, 4, 5 относятся к случаям,
когда в роли лимитирующих факторов высту-
пают по отдельности свет, азот или фосфор.
Величины Пij могут быть выражены через кон-

станты деления: 
  

ij
c

ij k
t

П
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

где tc – время, равное суткам. М61 – отвечает за
увеличение биомассы фитопланктона за счёт
поглощения растворённого органического ве-
щества; Е1(Т) – смертность, не связанная с
хищниками.

В качестве исходных соотношений для кон-
станты kij используем результаты работы [Бе-
ляев, Кондуфорова (Соловьёва), 1990]. Кон-
станта деления клеток, в зависимости от ос-
вещённости, описывается соотношением:

 
11 1 (1 ),L

Mk k e    (3),
где L – доля освещённости, относящаяся к
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фотосинтетически активной радиации (ФАР),
которая в реальном водоёме изменяется с глу-
биной,  – коэффициент, связанный с освещён-
ностью, k1M – максимальное значение скорос-
ти деления.

Константа делений клеток фитопланктона
при лимитировании фотосинтеза соединени-
ями азота (k14) и фосфора(k15) была аппрокси-
мирована выражениями [Беляев, Кондуфоро-
ва (Соловьёва), 1990]:
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где  constkk MM  54 значения скорости деле-

ния; NM, PM – константы,  0
5k  – скорость деле-

ния клеток фитопланктона, не равная нулю при
нулевой концентрации фосфора в среде. Ука-
занные здесь и далее константы приведены в
работе [Беляев, Кондуфорова (Соловьёва),
1990]. Серии численных экспериментов по
исследованию вариаций экологических пара-
метров в диапазонах их значений от 1 до 7
были проведены с константами  MMМ kkk 541 ,, ,
 и представлены в работе [Соловьева, Лобков-
ский, 2008б].
Для агрегированных компонент модели зоо-
планктона U3 и гребневика U8 введено следу-
ющее обозначение       – усвояемость i-й ком-
поненты потребляющей её j-й компонентой.
Тогда коэффициенты уравнения для U3 и U8 в
(1) имеют вид:

; ;
   (5)

где а13 – характеризует прирост биомассы U3
за счёт потребления фитопланктона; а63 и а68 –
обусловлены потреблением и усвоением не-
живого органического вещества; а38 – опреде-
ляет убыль биомассы зоопланктона за счёт
потребления его гребневиком и естественной
смертностью, не связанной с хищниками.

Величина Fi в уравнении (1) для всех пере-
носимых течением компонент определяется на
основе расчёта водообмена на границах обла-
сти [Иванов, Сокольский, 2000]. Пусть вели-
чина Q – суммарный поток втекающих глубин-

ϰij  

ных вод из Среднего Каспия, Q2 – поток вте-
кающих поверхностных вод, Q1 – суммарный
поток вытекающих вод, W – поток волжских
вод, а V – общий объём вод Северного Каспия.
Тогда имеем

 iidibisi UQWUQUUQVF 12   (6),
где Uis – концентрация i-й компоненты в по-
верхностных водах Среднего Каспия; Uib – в
глубинных водах Среднего Каспия; Uid – в во-
дах Волги. Из соотношения баланса вод

 WQQQ  21 следует  2 1Q Q Q W   . С учё-
том этого в выражении (6) получаем:

 )()()(1
isidisibiisi UU

V
WUU

V
QUU

V
QF   (7).

Потоки в модели задавались на основе обоб-
щённых данных наблюдений и модельных
оценок [Иванов, Сокольский, 2000; Лобковс-
кий, Соловьёва, 2008; Соловьёва, Лобковский,
2008б; Соловьёва, 2016]. Система обыкновен-
ных дифференциальных уравнений (1) с силь-
ной нелинейностью в правой части, описыва-
ющая существующие связи между основны-
ми компонентами экосистемы Северного Кас-
пия, решалась методом Рунге-Кутта второго
порядка точности с шагом по времени 2 часа.

Расчёт годового цикла всех семи основных
компонент экосистемы без учёта хищного зоо-
планктона приведён в предыдущих работах
[Лобковский, Соловьева, 2008; Соловьева,
Лобковский, 2008а, 2008б; Соловьёва, 2016].
В настоящей статье представлены модельные
расчёты с учётом гребневика для трёх вариан-
тов задания внешних условий. 1. В нормаль-
ных естественных условиях без учёта аварий-
ных антропогенных воздействий. 2. В «тяжё-
лых» естественных условиях: при понижен-
ной освещённости и недостатке биогенных ве-
ществ. 3. В «тяжёлых» естественных услови-
ях и осуществлении аварийного сброса загряз-
няющих веществ во время начала весенней
вспышки фитопланктона.

В последнем случае для выражений (5) до-
полнительно принималась экспоненциальная
зависимость смертности зоопланктона Е3(Т, ч,
t) от степени токсичности л, количества заг-
рязняющего вещества ч (в относительных еди-
ницах) и температуры T:
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 3 3min min( , , ) (1 ) exp[ ( ]mim сiE T t E E A T T     (8).
где E3min – значение смертности зоопланкто-

на при минимальной температуре. АСi – кон-
станта, определённая из условия Е3=E3max при
Т=Тmax, где Tmax – максимальная температура
воды; t – время.

Серии численных экспериментов с моделью
для вариантов 1–3 проводились с целью выя-
вить работоспособность модели, её адекват-
ность реальному объекту и возможность про-
гнозировать с её помощью последствия все-
ления в экосистему чужеродных видов. В мо-
дель входит большое количество коэффициен-
тов, изменение каждого из которых отражает-
ся на результатах моделирования. Численные
эксперименты помогли выявить коэффициен-
ты, к которым модель наиболее чувствитель-
на. Значимыми из них оказались: максималь-
ные скорости деления клеток фитопланктона,
константа освещённости на поверхности во-
доёма, показатель вертикального ослабления
облучённости, коэффициент смертности, не
связанной с хищниками [Соловьёва, Лобковс-
кий, 2008а, 2008б].

Заметим, что пространственно-однородная
модель (бокс-модель) основных агрегирован-
ных компонент экосистемы является самосто-
ятельным идеализированным объектом, кото-
рому приписаны свойства, отвечающие харак-
терным свойствам реальной неоднородной по
пространству и сложной по составу экосисте-
мы Северного Каспия. Исследование про-
странственно однородной модели, основанное
на численных экспериментах с последующим
сравнением с натурными данными, даёт воз-
можность ответить на вопрос, какие из свойств
реальной системы присущи пространственно
однородной системе, а какие обусловлены нео-
днородностью её свойств в пространстве.

Результаты
На рисунках 1–3 представлены результаты

модельного расчёта годового цикла фитоплан-
ктона, растительноядного зоопланктона, и
хищного зоопланктона – гребневика, которые
показали для биомассы фитопланктона три
характерных максимума – весенний, летний и
небольшой осенний. Для первого варианта
численных экспериментов при нормальных

Рис. 1. Модельный расчёт значений годового хода биомасс фитопланктона U1 (———), зоопланктона U3(- •- •-) и
гребневика U8(- - - ) в мг/м3 при нормальных естественных условиях.
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Ðèñ. 2. Ìîäåëüíûé ðàñ÷¸ò çíà÷åíèé ãîäîâîãî õîäà áèîìàññ ôèòîïëàíêòîíà U1 (———), çîîïëàíêòîíà U3 (- •- •-) è
ãðåáíåâèêà U8 (- - - ) â ìã/ì3 â íåáëàãîïðèÿòíûõ åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ: ïðè ïîíèæåííîé îñâåù¸ííîñòè è íåäî-
ñòàòêå áèîãåííûõ âåùåñòâ.

Ðèñ. 3. Ìîäåëüíûé ðàñ÷¸ò çíà÷åíèé ãîäîâîãî õîäà áèîìàññ ôèòîïëàíêòîíà U1 (———), çîîïëàíêòîíà U3 (- •- •-) è
ãðåáíåâèêà U8 (- - - ) â ìã/ì3 ïðè íåáëàãîïðèÿòíûõ åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ è îñóùåñòâëåíèè àâàðèéíîãî ñáðîñà
çàãðÿçíÿþùèõ âåùåñòâ âî âðåìÿ íà÷àëà âåñåííåé âñïûøêè ôèòîïëàíêòîíà.
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естественных условиях рассчитанные макси-
мумы повторяются и на второй год расчёта.
Весенний максимум биомассы фитопланкто-
на приходится на начало биологической вес-
ны – апрель. В этот период при температуре
воды 1–25 °С наблюдается интенсивное раз-
витие фитопланктона с преобладанием диато-
мовых и зелёных водорослей. Росту биомас-
сы фитопланктона благоприятствует отсут-
ствие активного выедания водорослей зоо-
планктоном.

По данным натурных наблюдений, величи-
на суммарной биомассы фитопланктона в ап-
реле может достигать 2.5–3 г/м3 [Иванов, Со-
кольский, 2000]. Для диатомовых, доля кото-
рых преобладает в суммарной биомассе, это
значение составляет до 2 г/м3.

Наибольшие значения биомассы фитоплан-
ктона наблюдаются в летний период. Осенью
такое увеличение незначительно и наблюда-
лось не всегда. Так, в 2009 г. биомасса осенью
была ниже летней в среднем в 1.8 раза [Сал-
манов, 1999]. В разные годы средние величи-
ны биомассы водорослей изменялись в преде-
лах 1.74–5.24 мг/м3 (летом) и 2.02–4.68 мг/м3

(осенью) [Салманов, 1999]. Наблюдения 2002–
2010 гг. и последующих лет выявили широ-

кий диапазон количественных показателей
весеннего развития фитопланктона на аквато-
рии Северного Каспия. По результатам на-
блюдений в августе 2002 г. (рис. 4), суммар-
ная биомасса фитопланктона колебалась от
79.9 до 280.7 мг/м3, цианобактерий – от 30.7
до 208.2 мг/м3, диатомовых – от 6.2 до 46 мг/м3,
зелёных – от 0.33 до 52.4 мг/м3. Средняя биомас-
са по всему району составляла 180±73 мг/м3, чис-
ленность составляла 195590±114070 кл./л, что ха-
рактерно для нижнего предела мезотрофных
вод [Shiganova et al., 2004]. Однако реальная
биомасса и численность фитопланктона, веро-
ятно, была на 20–30% выше, за счёт неучтён-
ных фракций: пикопланктона (< 2 мкм) и мел-
ких фитофлагелят (4–8 мкм).

В разные годы средние величины биомас-
сы фитопланктона изменялись в пределах
1.5–5.5 мг/м3 [Салманов, 1999]. Вселение греб-
невика, потребляющего зоопланктон, снизил
пресс на фитопланктон, количественные по-
казатели которого возросли в последнее деся-
тилетие [Shiganova et al., 2004]. Модельный
расчёт показал максимальное значение био-
массы агрегированного фитопланктона 3–5 г/
м3 (рис. 1, первый и второй максимумы значе-
ний биомассы).

Рис. 4. Распределение биомассы фитопланктона (мг/м3) по данным полевых наблюдений в августе 2002 г.
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Конец биологической весны приходится на
июнь, обусловленный изменением видового
состава фитопланктона. Суммарная биомасса
по наблюдениям снижается до 1.2–2 г/м3 [Ива-
нов, Сокольский, 2000]. Модельный расчёт
также выявил падение значений биомассы
фитопланктона в период между весной и ле-
том (рис. 1, первый минимум). Летний макси-
мум биомассы фитопланктона, рассчитанный
по модели, дал более низкие значения (рис. 1,
второй максимум). С характерным для осени
снижением температуры происходит сниже-
ние биомассы фитопланктона, составляющее
по многолетним данным полевых наблюдений
в октябре от 1–2 г/м3 [Иванов, Сокольский,
2000] до 2–3 мг/м3 [Салманов, 1999]. Осенний
максимум биомассы фитопланктона, по наблю-
дениям, меньше летнего в 2–3 раза. Рассчитан-
ное по модели для октября значение биомассы
фитопланктона 0.8–1 г/м3 согласуется с данны-
ми наблюдений с хорошей точностью (рис. 1).
Такой результат расчёта отражает правильно
выбранный в модели временной диапазон изме-
нения доминирующих видов планктона – теп-
лолюбивых и холодолюбивых.

Сезонное увеличение биомассы зоопланк-
тона следует за сезонным пиком биомассы

фитопланктона с запаздыванием по времени,
что отражает трофическую связь между дан-
ными компонентами (рис. 1). Расчёт дал два
максимума зоопланктона: весенний с макси-
мальной биомассой 800 мг/м3 и летне-осенний
– до 500 мг/м3. По наблюдениям, количествен-
ные характеристики развития зоопланктона
варьировали в широком диапазоне величин:
средняя численность зоопланктона в летний
период 2005–2010 гг. колебалась от 110 до 800
тыс. экз./м3 и биомасса от 900 до 6000 мг/м3.
Осенью эти показатели были в основном ниже
летних и составляли, соответственно, 45–300
тыс. экз./м3 и 350–1900 мг/м3 [Салманов, 1999].
Наблюдения показали снижение к осени чис-
ленности зоопланктона в 2.5 раза, а биомассы
в 3.7 раза, что свидетельствует о выедании его
гребневиком [Салманов, 1999; Шиганова и др.,
2003]. В августе 2002 г., по данным наблюде-
ний, видовой состав зоопланктона, его числен-
ность и биомасса существенно различались в
пределах исследованной акватории Северно-
го Каспия (рис. 5).

Это, возможно, связано, прежде всего, с
резкими изменениями гидрологических ха-
рактеристик, в первую очередь солёности. В
западной части района были отмечены рез-

Рис. 5. Распределение биомассы зоопланктона (мг/м3) по данным полевых наблюдений в августе 2002 г. [Шигано-
ва и др., 2003] (цифрами показаны величины биомассы на станциях).
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кие изменения численности даже на близко
расположенных станциях, при этом количе-
ственные показатели зоопланктона в целом
были относительно высокими. В более опрес-
нённых районах, находящихся под влиянием
стока Волги, доминировали Rotifera
(Brachionus diversicornis, B. plicatilis и
Asplanchna priodonta) и Cladocera – Bosmina
longirostris и Podonevadna trigona. Числен-
ность Copepoda была невысокой, среди них
доминировали Сyclopoida – Halicyclops
robustus. Численность Сalanoida (Heterocope
caspia и Acartia tonsa) была ниже. Мероплан-
ктон был представлен личинками Bivalvia, на
некоторых станциях они были довольно мно-
гочисленны. Южнее, с повышением солёно-
сти, менялось соотношение доминирующих
видов. Из коловраток преобладающим видом
стал Brachionus plicatilis, а также Keratella
tropica и Asplanchna priodenta. Cladocera были
представлены почти исключительно
Podonevadna trigona, у Copepoda многочис-
ленными были все стадии, включая науплиу-
сов Acartia tonsa, что свидетельствует о её
размножении. Значительную часть проб со-

ставлял меропланктон, представленный, глав-
ным образом, личинками Bivalvia, однако в
местах, где мнемиопсис был многочислен, их
биомасса резко падала. На предустьевых стан-
циях западного района численность зооплан-
ктона изменялась от 60 740 до 397 050 экз./м3,
южнее – от 19 720 до 21 400 экз./м3, на самых
южных, где был встречен мнемиопсис, от
3001 до 5831 экз./м3 (рис. 5) [Шиганова и др.,
2003].

Максимумы биомассы гребневика следуют
с запаздыванием за пиками значений биомас-
сы зоопланктона. Расчёт показал два таких
максимума – летний и осенний (рис. 1), соот-
ветствующие интенсивному развитию гребне-
вика в Северном Каспии (рис. 6) [Шиганова и
др., 2003].

Гребневик мнемиопсис был обнаружен на
всех южных станциях западной части Север-
ного Каспия при солёности ? 4.24‰ (рис. 6).
На более северных станциях, где солёность
была ниже, мнемиопсис не был обнаружен.
Наибольшие концентрации и наибольшее ко-
личество мелких особей и личинок обнаруже-
но при солёности более 6‰. Такое обилие

Рис. 6. Распределение численности мнемиопсиса (экз/м3) по данным полевых наблюдений в августе 2002 г. (циф-
рами показаны величины численности на станциях) [Шиганова и др., 2003].
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мнемиопсиса было характерно, как правило,
для самых южных станций разрезов в запад-
ной части полигона, где численность была
2260–2680 экз./м3, а биомасса – 462–464 мг/
м3. Корреляция численности гребневика с со-
лёностью была высокой (r=0.714). Средняя
суммарная численность по всему юго-запад-
ному району была 244 экз./м3, а биомасса – 68.7
мг/м3. Во всём районе исследования мелкие
особи (<5 мм) и личинки составляли 64%, осо-
би длиной от 5 до 10 мм – 22%, самые круп-
ные (более 30 мм) составляли только 2%, раз-
мер самого крупного экземпляра был 52 мм,
наибольшее количество мелких особей было
встречено на самых южных станциях [Шига-
нова и др., 2003].

Во втором варианте численных эксперимен-
тов имитировались «тяжёлые» естественные
условия: пониженная освещённость и недоста-
ток биогенных элементов. В этом случае рас-
чёт не выявил осеннего максимума фитоплан-
ктона на фоне общего снижения абсолютных
значений биомасс фито- и зоопланктона (рис.
2). При пониженной скорости деления клеток
фитопланктона расчёт по модели показал не
только снижение общей биомассы фитоплан-
ктона и зоопланктона, но и уменьшение числа
максимумов. Для фитопланктона рассчитаны
только два максимума: весенний с максималь-
ным значением биомассы 4000 мг/м3 и летний
с максимальным значением биомассы 3000 мг/
м3 (рис. 2). В остальном годовой ход всех трёх
компонент сохранился качественно неизмен-
ным при более низких абсолютных значениях
биомасс. Отметим, что высокие значения био-
масс гребневика влияют не только на биоло-
гические параметры экосистемы, но и на оп-
тические характеристики водного слоя, как в
результате присутствия огромной биомассы
гребневика, так и в результате выделения им
слизи [Шиганова и др., 2001], которые, в свою
очередь, могут быть значимы для процесса
продуцирования органического вещества. Ре-
зультаты моделирования состояния экосисте-
мы при различных значениях максимальной
скорости деления клеток фитопланктона были
получены в предыдущих работах [Соловьёва,
Лобковский, 2008б].

Третий вариант модельных экспериментов
имитировал наличие антропогенного воздей-
ствия типа «аварийный сброс загрязняющих
веществ» во время весеннего максимума фи-
топланктона в «тяжёлых» естественных усло-
виях. Другими словами, рассматривалась наи-
более неблагоприятная ситуация совместного
действия негативных естественных и антро-
погенных условий [Соловьёва, 2018]. Расчёт
показал пятикратное снижение весеннего мак-
симума фитопланктона (рис. 3, первый мак-
симум). Далее это воздействие распространи-
лось на всю трофическую цепь. Рассчитанный
годовой ход биомассы зоопланктона уже не
имел летнего и осеннего максимумов, а весен-
ний – был в два раза меньше по абсолютным
значениям биомассы (рис. 3). В результате сни-
жения численности зоопланктона фитопланк-
тон дал значительную вспышку биомассы в
летние месяцы, что сымитировало процесс
восстановления популяции после экстремаль-
ного воздействия (рис. 3, второй год расчёта).

Заключение
По результатам многолетних наблюдений

(2000–2015 гг.) установлено, что основа ареа-
ла мнемиопсиса в Каспийском море сформи-
ровалась в Южном Каспии, где, в отличие от
других районов, он встречается круглый год
[Шиганова и др., 2001; Shiganova et al., 2004].
Весной, с потеплением, популяция M. leidyi
увеличивается за счёт роста особей и начав-
шегося размножения и распространяется на
север, сначала в южную часть Среднего Кас-
пия в апреле-мае, затем в северную часть Сред-
него Каспия в июне-июле. В конце июля – на-
чале августа мнемиопсис появляется в Север-
ном Каспии, где он встречается при солёнос-
ти не ниже 4‰ [Shiganova et al., 2004]. Иссле-
дования в районе обитания мнемиопсиса по-
казали, что в результате его развития проис-
ходит значительная структурно-функциональ-
ная перестройка экосистемы, приводящая к
изменению продукционно-деструкционных
процессов. Мнемиопсис может жить и размно-
жаться в местах высоких концентраций зоо-
планктона, что ведёт к резкому уменьшению
численности, биомассы и видового разнооб-
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разия кормового зоопланктона, включая и ме-
ропланктон. Уменьшение численности зоо-
планктеров фитофагов, в свою очередь, обус-
лавливает увеличение количественных пока-
зателей фитопланктона, его структуры и био-
разнообразия. Продукты жизнедеятельности
мнемиопсиса, перерабатываемые бактериоп-
ланктоном, оказывают влияние на содержание
биогенных элементов и на другие гидрохими-
ческие параметры среды. Таким образом,
M. leidyi благодаря потреблению растительно-
ядного зоопланктона, экскреции биогенов и
выделению слизи опосредованно регулирует
динамику фитопланктона, хлорофилла и мик-
ропланктона в летний период.

Проведённые численные эксперименты с
моделью экосистемы показывают возмож-
ность её использования для анализа состояния
шельфовых акваторий в условиях появления
чужеродных для данного района видов, в дан-
ном случае гребневика Mnemiopsis leidyi. В
модели учитываются компоненты экосистемы
и процессы различного генезиса, поэтому ре-
зультаты расчёта могут отражать не только пе-
рестройку трофической структуры биологи-
ческих параметров экосистемы, но и измене-
ния абиотических компонент – концентраций
взвешенного органического вещества, опти-
ческих и акустических свойств водных слоёв.
Поэтапное моделирование сложной экосисте-
мы шельфа представляется процедурой из
многих последовательных шагов, на каждом
из которых сохраняется значительная неопре-
делённость результатов моделирования. По
этой причине, несмотря на количественный
характер расчётов, можно говорить лишь о
возможных тенденциях изменения состояния
экосистемы при соответствующих вариациях
управляющих воздействий. В диагностичес-
ких расчётах для того, чтобы получаемые вы-
воды были достаточно надёжными, на каждом
этапе моделирования должна проводиться не-
зависимая проверка результатов расчёта по
материалам натурных и дистанционных на-
блюдений [Лобковский, Соловьёва, 2008].
Вместе с тем, метод математического модели-
рования и модельные расчёты открывают воз-
можность прогнозировать перестройку струк-

туры морских экологических систем при все-
лении чужеродных видов.

Работа выполнена в рамках государственно-
го задания ФАНО России (темы № 0149-2018-
0033 и № 0149-2018-0015).
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We present the assessment of the change in the shelf ecosystem state under biological pollution basing on
mathematical model of the annual cycle of its main pelagic parameters. As an example, the Northern Caspian
region was chosen, and the impact of invader Mnemiopsis leidyi on the ecosystem was taken as biological
pollution. On the base of calculated previously annual cycle of the main ecosystem pelagic parameters, the
decomposition of the model in consideration of a new block responsible for functioning of invader M. leidyi
was carried out. The simulations of three specified scenarios of ambient conditions showed the effectiveness
of the model for the processes of ecosystem structure changes and predicting of the consequences of aggressive
invader presence.
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